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APRESENTAÇÃO 46 

 47 

Gostaria de apresentar brevemente nessa seção momentos que foram 48 

importantes para a concepção da ideia da minha presente tese. Espero que o 49 

leitor não se incomode com o pouco rigor acadêmico que os próximos 50 

parágrafos seguem e os entenda como uma forma de ‘descomplicar’ a ciência 51 

presente para potenciais leitores leigos.  52 

A concepção da ideia que permeia esta tese se deu no final de 2018 53 

enquanto eu estava analisando os últimos dados que iriam compor minha 54 

dissertação de mestrado. Durante o mestrado me propus a investigar como a 55 

comunidade de ermitões – crustáceos decápodes parentes dos caranguejos, 56 

camarões e lagostas – se alterou em um período de 20 anos. O local desse 57 

estudo foi a enseada de Ubatuba, localizada no município de Ubatuba, litoral 58 

norte do estado de São Paulo. Para biólogos (como eu) apenas o fato de 59 

estudar como uma comunidade se altera (ou não) em um intervalo de tempo 60 

já é extremamente interessante e digno de esforço. Porém, tal enseada foi, e 61 

ainda é explorada comercialmente por pescadores cujo principal artefato 62 

pesqueiro são os barcos camaroeiros equipados com redes de arrasto. Essas 63 

redes causam distúrbios nas comunidades bentônicas (fauna que está em 64 

contato direto com o assoalho marinho) que residem na enseada.  65 

Portanto, entender como os ermitões lidaram e lidam com o distúrbio 66 

causado pela pesca de arrasto foi uma experiência bastante interessante. No 67 

meu entendimento a principal mensagem transmitida em minha dissertação 68 

de mestrado, baseadas na análise criteriosa dos dados obtidos, foi que os 69 

ermitões “conseguiram” se manter na enseada e algumas espécies até mesmo 70 

prosperam. Dentre as espécies de ermitões capturadas, várias foram mais 71 

abundantes do que anteriormente registradas. Nesse caso, tudo indicava que: 72 
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os ermitões estavam coexistindo de forma estável e, portanto, competindo 73 

entre si pelos recursos disponibilizados naquele ambiente.  74 

Coexistência estável é sem dúvida o tema central da presente tese, uma 75 

condição que ocorre quando espécies de uma comunidade coocorrem por um 76 

longo de tempo, sem que uma exclua competitivamente a outra. Muitas vezes 77 

a taxa de crescimento de uma população é limitada pela disponibilidade de 78 

recursos no ambiente. No caso dos ermitões – devido a seu abdome mole e 79 

sem calcificação – o principal recurso limitante é a disponibilidade de 80 

conchas vazias de moluscos (na maioria das vezes de gastrópodes). Essa 81 

interação se deu através de uma série de adaptações morfológicas que 82 

permitiram com que os ermitões ocupassem diversas conchas de moluscos e 83 

transformando-as muitas vezes em casas móveis.  84 

Essa interação molda muitas vezes a dinâmica da comunidade de 85 

ermitões sendo que diversos trabalhos indicam uma partição de recursos intra 86 

e interespecífica. Dado que os ermitões não conseguem de maneira alguma 87 

remover gastrópodes vivos de suas conchas, tornando assim a 88 

disponibilidade de conchas limitada a uma curta janela de tempo. Muito há 89 

ainda a ser dito e investigado sobre essa singular interação que por sua vez é 90 

uma das mais fascinantes, possuindo poucas correspondentes na natureza. 91 

Antes mesmo de surgir a ideia de realizar um doutorado, uma 92 

ferramenta em particular me chamou bastante atenção para estudar a 93 

estrutura de comunidades. Era 2017 e eu estava no XIII Congresso de 94 

Ecologia do Brasil realizado na Universidade Federal de Viçosa, campus 95 

Viçosa em Minas Gerais. Durante uma das mesas redondas, que entrei sem 96 

muita pretensão, foi me apresentado inúmeros casos em que a utilização de 97 

isótopos estáveis desvendava as várias facetas que tangem as interações 98 

ecológicas. Conforme as palestras iam se seguindo, lembrava dos 99 

burburinhos dos corredores do departamento de Zoologia (UNESP – 100 
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Botucatu) que o professor que viria a se tornar o orientador desta tese, estava 101 

iniciando na época trabalhos com isótopos estáveis. Cerca de um ano depois 102 

(fim de 2018), estava na sala do professor Antonio Leão Castilho, chamado 103 

quase que exclusivamente de Tony, conversando sobre a possibilidade de 104 

realizar um doutorado em seu laboratório.  105 

Outra passagem que considero importante e relevante para entender o 106 

que moldou esta tese, foi a ideia de aplicar redes de interação ecológica para 107 

ermitões e conchas de gastrópodes. Pouco antes do carnaval de 2018 estava 108 

cursando uma disciplina ofertada pelo PPG de Zoologia sobre a linguagem 109 

de programação R, ministrada pelo professor Felipe Wanderley de Amorim. 110 

Lembro claramente que um dos exemplos abordados foi a utilização de redes 111 

de interação para investigar a interação entre beija-flores e plantas, nessa 112 

hora, perguntei sobre a possibilidade de utilizar essa abordagem para o 113 

modelo que estava estudando e quase que instantaneamente estávamos 114 

discutindo o que viria a se tornar um dos capítulos dessa tese.  115 

Por fim, destaco que tive a oportunidade de participar de várias 116 

disciplinas, congressos, cursos e de colaborar com um grupo competente de 117 

pesquisadores. Além disso, no final do doutorado tive o prazer de assumir 118 

como professor bolsista a disciplina “Zoologia dos Metazoa Basais e 119 

Lophotrochozoa” para o curso de Ciências Biológicas do Instituto de 120 

Biociências de Botucatu (IBB).  121 

Experiências de ensino, pesquisa e extensão desenvolvidas durante a 122 

pós-graduação me deram confiança para, depois das expedições de campo e 123 

de todo o longo e custoso trabalho laboratorial, trabalhar com prazer na 124 

redação da tese e respectivos manuscritos. Portanto, a meta dessa tese foi 125 

entender: se os ermitões que habitam a região estudada diferem entre si em 126 

relação a seus traços funcionais e em relação as conchas que ocupam 127 

(Capítulo I); se as espécies partilham seu recurso primordial de modo a 128 
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atenuar a competição (Capítulo II) ou se as espécies diferem o suficiente na 129 

utilização de suas fontes alimentares (Capítulo III). Os capítulos estão 130 

escritos em inglês visto que foram formulados visando a publicação em 131 

periódicos científicos internacionais. 132 

Desejo que seja uma leitura agradável.  133 

 134 
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RESUMO 135 

Esta tese tem gira em torno da premissa que as espécies que competem entre si não 136 

demandam exatamente dos mesmos requisitos ecológicos, de maneira que desenvolvem 137 

mecanismos para evitar o processo de exclusão competitiva. Portanto, mesmo levando 138 

em conta as espécies que dependem dos mesmos recursos, estas devem diferir na 139 

utilização e preferência destes. Ao longo dos três capítulos que compõem esta tese, 140 

estudei como as diferentes espécies de ermitões lidam com o “enigma” da coexistência, 141 

dado que os mesmos disputam as conchas vazias de gastrópodes, as quais são 142 

consideradas recursos vitais para sua sobrevivência. No Capítulo 1, mostro que a 143 

diversidade de gastrópodes prediz a diversidade de ermitões, de forma que o aumento da 144 

variabilidade morfológica nas conchas é refletido na diversidade dos ermitões. No 145 

Capítulo 2, estudei os nichos isotópicos de espécies competidoras, revelando uma 146 

possível partição das fontes alimentares utilizadas pelos ermitões, ocupando assim 147 

diferentes níveis tróficos. Finalmente, no Capítulo 3, avanço na compreensão de quais 148 

processos influenciam a interação e até mesmo adequação das conchas ocupadas pelos 149 

ermitões, ao mostrar o padrão recorrente encontrado nas redes de interação entre ermitões 150 

e conchas de gastrópodes em que se observa uma modularidade, ou seja, diferentes 151 

subconjuntos de espécies de ermitões interagindo mais frequentemente com diferentes 152 

subconjuntos de espécies de conchas. Em conclusão, esta tese contribui para a elucidação 153 

dos mecanismos que permitem a coexistência estável de espécies com hábito de vida 154 

bastante similar, evitando assim a exclusão competitiva entre as espécies. De modo que 155 

tanto a partição das conchas disponíveis e das fontes alimentares podem propiciar a 156 

coexistência estável de várias espécies de ermitões.  157 

 158 

Palavras-chave: Coexistência; isótopos estáveis; redes de interação; Paguroidea; 159 

caranguejos ermitões. 160 

  161 
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ABSTRACT 162 

This thesis gravitates around the premise that competitor species do not necessarily have 163 

the same ecological requirements. As a result, they develop mechanisms to avoid 164 

competitive exclusion. Therefore, even when considering species that rely on the same 165 

resources, they should differ in their utilization and preferenc. Throughout the three 166 

chapters comprising this thesis, I have studied how different species of hermit crabs deal 167 

with the coexistence “enigma”, considering that they compete for empty gastropod shells, 168 

which are vital resources for their survival. In Chapter 1, I show that the diversity of 169 

gastropods predicts the diversity of hermit crabs, meaning that an increase in 170 

morphological variability in the shells was reflected in the hermit crab diversity. In 171 

Chapter 2, I studied the isotopic niches of competing species, revealing a potential 172 

partitioning of food sources used by hermit crabs, occupying different trophic levels. 173 

Finally, in Chapter 3, I advance the understanding of the processes that influence the 174 

interaction and even adequacy of shells occupied by hermit crabs. I address a recurring 175 

pattern found in the interaction networks between hermit crabs and gastropod shells, 176 

where modularity is observed. This means that different subsets of hermit crab species 177 

interact more frequently with different subsets of shell species. In conclusion, this thesis 178 

contributes to elucidate the mechanisms that enable stable coexistence of species with 179 

very similar lifestyles, thus avoiding competitive exclusion among species. Both the 180 

partitioning of available shells and food sources can facilitate the stable coexistence of 181 

multiple species of hermit crabs. 182 

Keywords: Coexistence; stable isotopes; interaction networks; Paguroidea; hermit crabs. 183 

  184 
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INTRODUÇÃO GERAL 185 

 186 

1. Enigma da coexistência de espécies similares 187 

A vasta diversidade de organismos encontrados nos mais distintos 188 

ambientes nos leva a questionar como espécies tão similares, no contexto 189 

hábito de vida e função no ecossistema, conseguem coexistir sem que uma 190 

exclua competitivamente a outra (Chesson 2000, HilleRisLambers et al. 191 

2012, Letten et al. 2017, Broekman et al. 2019). Tal questionamento se torna 192 

ainda mais enigmático quando pensamos em espécies que disputam recursos 193 

escassos e que muitas das vezes possuem um papel essencial para seu modo 194 

de vida.  195 

Assim, a chamada “coexistência estável” exige que determinadas 196 

condições ocorram para que as diferentes espécies permaneçam presentes 197 

nas comunidades ecológicas. De forma geral, as espécies coexistem quando 198 

determinadas combinações ecológicas são atingidas, de forma a regular a 199 

abundância, estabilizando o crescimento das espécies abundantes e 200 

favorecendo o crescimento populacional das mesmas quando em baixa 201 

abundância, ou seja, quando rara (Chesson 2000) Vale ressaltar que 202 

“coexistência estável” difere de “coocorrência”, sendo que coexistência 203 

estável pode ser entendida como espécies em uma comunidade que 204 

coocorrem por longos períodos de tempo, onde há mecanismos que evitam a 205 

extinção de seus membros (Chesson 2000, Leibold & McPeek 2006, Letten 206 

et al. 2017).  Já o termo ‘coocorrência’ é utilizado para espécies que estão 207 

em contato direto, mas não estão coexistindo, ou seja, eventualmente uma 208 

espécie será levada a extinção pela comunidade em que está inserida 209 

(Leibold & McPeek 2006, Siepielski & McPeek 2010).  210 

Podemos destacar alguns fatores relevantes para a coexistência estável 211 

como: elevada competição intraespecífica; baixa competição interespecífica 212 
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e a partição de recurso entre as espécies. Para que ocorra coexistência entre 213 

espécies a competição intraespecífica deve ser maior que a competição 214 

interespecífica (Chesson 2000). 215 

Dado a necessidade de delimitar as condições em que uma espécie se 216 

mantém presente em uma comunidade, a determinação do “nicho” que cada 217 

espécie ocupa nos permite entender os mecanismos que estruturam a 218 

comunidade. Se determinado hábitat oferecer condições em que a população 219 

de uma espécie permaneça sem imigração de fontes externas, tal ambiente é 220 

considerado próprio ao nicho da espécie. No entanto, se um ambiente não 221 

propiciar essas condições o oposto ocorre, podendo levar a extinção da 222 

espécie (Holt 2009). Contudo, é necessário entender qual ou quais das 223 

definições de nicho iremos seguir para uma melhor compreensão da tese.  224 

 225 

2. Breve explanação sobre as definições de nicho 226 

O termo “nicho” é primeiramente proposto sistematicamente em 1924 227 

por Joseph Grinnel, considerando-o como todos os fatores (bióticos e 228 

abióticos) que definiam a existência de uma espécie em determinado local. 229 

Dessa forma, as espécies evoluem para “preencher” o nicho e não seria 230 

possível que duas espécies utilizem dos mesmos requisitos ambientais sem 231 

que eventualmente uma levasse a exclusão da outra (Grinnel 1924).  232 

Contrapondo-se ao conceito proposto por Grinnel, que atribuía maior 233 

importância aos fatores abióticos, o nicho “Eltoniano” (Elton 1927) 234 

apresenta uma nova perspectiva no qual o conceito de nicho é baseado nas 235 

relações tróficas entre as espécies e seus “inimigos naturais”. Portanto, dando 236 

mais importância a fatores bióticos como o tamanho corpóreo que indicava 237 

muitas vezes sua posição na cadeia trófica.  238 

O nicho “Hutchinsoniano” expandiu o conceito de nicho como um 239 

“hiperespaço n-dimensional” que cada espécie ocupa. Nesse caso, o nicho é 240 
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considerado como propriedade das espécies e não do ambiente, o que 241 

impossibilita a existência de um “nicho vago” como proposto por Grinnel e 242 

Elton (Hutchinson 1957). O ‘nicho’ então pode ser dividido em ‘nicho 243 

fundamental’ que se refere ao conjunto de todas as condições em que certa 244 

espécie pode sobreviver indefinidamente (sem a presença de um competidor 245 

e inimigos naturais) e ‘nicho realizado’ que abrange as condições em que 246 

certa espécie naturalmente ocorre, sendo restrita pela presença de possíveis 247 

competidores e inimigos naturais (Figura 1).  248 

MacArthur e Levins propõem que o nicho seja focado na competição 249 

por recursos entre as espécies, sendo definido pela frequência de utilização 250 

de um dado recurso, levando a estudos como limiting similarity e character 251 

displacement. Já na virada do século XX a concepção de que o nicho deveria 252 

ser entendido como o efeito do ambiente nos organismos e vice-versa foi 253 

apresentada por Chase e Leibold. Nessa perspectiva o nicho podia ser 254 

dividido em 2 grandes eixos: 1) biogeográfico, que consiste em como o 255 

ambiente restringe a distribuição das espécies e 2) ecossistêmico, como as 256 

espécies impactam e transformam o ambiente em que habitam (veja Chase 257 

& Leibold 2003).  258 

Apesar dos avanços nas ideias que circundavam o conceito de nicho, 259 

Stephen Hubbel coloca em xeque a própria importância do nicho das 260 

espécies na estruturação e dinâmica das comunidades ecológicas ao postular 261 

processos como deriva, dispersão e especiação como os responsáveis pelos 262 

padrões de diversidade observados (Hubbel 2001). Sob essa perspectiva, 263 

todos indivíduos estão sujeitos as mesmas taxas de mortalidade, natalidade, 264 

dispersão e especiação, independente de seus traços funcionais, tendo como 265 

principal mecanismo a hipótese nula na montagem das comunidades. Assim, 266 

se inicia o debate entre as teorias baseadas em nicho vs. teorias neutras.  267 

Posteriormente, com a obtenção de grandes conjuntos de dados cada 268 

vez mais robustos, o nicho fundamental pôde ser entendido como as n 269 



Introdução geral 

  13 

 

dimensões ambientais que comportam a sobrevivência de uma espécie, 270 

enquanto o nicho realizado seria a real distribuição geográfica das espécies, 271 

ou seja, após um processo de “filtro biológico” onde as espécies tem que 272 

lidar com fatores como: competidores, predadores, patógenos, barreiras de 273 

dispersão, dentre outros (Peterson et al. 2012).  274 

Esta breve seção segue uma linha temporal adotada por Sales et al. 275 

(2021), que revisam detalhadamente a história do termo em questão. O 276 

conceito adotado na elaboração do presente estudo vaga entre o nicho 277 

“Hutchinsoniano” ao propor elucidar as diferentes dimensões do nicho de 278 

cada espécie e a de MacArthur e Levins, focando, portanto, no uso 279 

diferencial de recursos. Nesta tese, avançaremos na compreensão de 280 

possíveis mecanismos que permitem a coexistência das espécies. Na 281 

sequência, apresento com mais detalhes as principais categorias que 282 

envolvem a coexistência das espécies.  283 

 284 

 285 

Figura 1. Esquema conceitual da distinção entre nicho fundamental e nicho 286 

realizado proposto por Hutchinshon (1957). 287 
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 288 

3. Mecanismos de coexistência 289 

Dada a complexidade em que as comunidades ecológicas estão 290 

estruturadas, é de se esperar que vários processos atuem conjuntamente para 291 

permitir a coexistência estável entre as espécies que ocupam nichos 292 

semelhantes. Portanto, se vê necessário categorizar em processos que 293 

permeiam a coexistência. A teoria moderna de coexistência propõe duas 294 

classes de mecanismos que mediam a coexistência, sendo eles: mecanismos 295 

que reduzem a sobreposição do nicho das espécies (mecanismos 296 

estabilizantes) e mecanismos que reduzem as habilidades competitivas entre 297 

as espécies (mecanismos equitabilizantes) (Chesson 2000, Letten et al. 298 

2017). Outros fatores como a predação (tende a reduzir a densidade das 299 

espécies mais abundantes) juntamente com a ação conjunta de patógenos e 300 

parasitas (controlam a abundância das espécies) contribuem também para a 301 

manutenção da diversidade biológica. Além disso, as mudanças temporais 302 

nos fatores ambientais promovem coexistência das espécies ao mudar 303 

sazonalmente as “regras do jogo”, alterando a taxa metabólica, reprodutiva 304 

e de natalidade das diferentes espécies. De qualquer forma, para que duas ou 305 

mais espécies coexistam é necessário que a competição intraespecífica seja 306 

maior que a competição interespecífica. Dessa forma, o entendimento dos 307 

possíveis mecanismos que possibilitam a coexistência entre as espécies passa 308 

pela elucidação da utilização diferencial dos recursos em espécies que 309 

coexistem no espaço e no tempo.  310 

Nesta tese, abordaremos o questionamento inicial de como espécies 311 

similares coexistem por longos períodos. Utilizo como modelo de estudo os 312 

ermitões, “simpáticos” crustáceos que ocupam conchas vazias de molusco e, 313 

dessa forma, representam uma das mais fascinantes e peculiares interação na 314 

natureza. Na sequência, apresento com mais detalhes esses crustáceos como 315 
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modelo de estudo e como se adequa perfeitamente com os objetivos 316 

propostos. 317 

 318 

4. Ermitões como modelo de estudo 319 

Permita me iniciar esse tópico dizendo que os ermitões possuem uma 320 

das mais peculiares e, ao mesmo tempo, fascinantes interações na natureza, 321 

ao interagirem com conchas vazias de moluscos (e outras estruturas) para 322 

proteger seu frágil abdome mole. O que torna essa interação peculiar é que 323 

diferente das interações mutualísticas ou antagonísticas, em que dois 324 

organismos vivos interagem entre si, os ermitões interagem com uma 325 

estrutura que na maioria das vezes constituía um gastrópode e que se torna 326 

disponível somente após a morte desses moluscos. Sendo assim, essa 327 

interação pode ser definida como metabiosis, uma interação em que um 328 

organismo cria condições para que outro organismo sobreviva, mesmo após 329 

sua morte (Veiga 2016).   330 

O alto grau de especialização que esses crustáceos possuem para 331 

ocupar as conchas espiraladas de gastrópodes é singular e única na natureza.  332 

Essa especialização se deu por uma série de adaptações que passa por seus 333 

ancestrais inicialmente simétricos e com abdome duro (calcificado) 334 

habitando fendas e orifícios no leito oceânico. Esse hábito de se abrigar para 335 

proteger parte de seu corpo favoreceu a ocupação desses organismos a 336 

conchas vazias de gastrópodes que estão presentes em grande número em 337 

vários ambientes. A transformação crucial para consolidar esse tipo de 338 

interação foi a torção de seu abdome, se adequando melhor as conchas 339 

espiraladas de gastrópodes. Embora não haja uma coevolução entre os 340 

ermitões (ocupantes das conchas) e os gastrópodes (fornecedores das 341 

conchas), a especialização dos ermitões é tão grande que tal interação é 342 

obrigatória para a sobrevivência desses crustáceos, evidenciando a 343 
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importância desse recurso na geração e manutenção da diversidade de 344 

ermitões. 345 

Os ermitões correspondem aos crustáceos que compõem a 346 

superfamília Paguroidea Latreille, 1802, representada por sete famílias e 120 347 

gêneros e cerca de 1100 espécies descritas  (McLaughlin et al. 2010). 348 

Embora nem todos os animais presentes nesse táxon sejam considerados 349 

ermitão, correspondem ao grupo mais diverso dentre os Anomura 350 

(McLaughlin 2003, McLaughlin et al. 2010, Bracken-Grissom et al. 2013).  351 

O termo “ermitão” se refere muito mais ao seu modo de vida “recluso” 352 

a uma estrutura (na maioria das vezes conchas vazias de gastrópodes) para 353 

proteger seu frágil abdome mole (não calcificado), e estudos apontam que a 354 

ocupação dessas estruturas se desenvolveu independentemente duas ou até 355 

mesmo três vezes na história evolutiva dos Paguroidea (Tsang et al. 2011).  356 

Os ermitões podem ser divididos em sete famílias, uma delas possuem 357 

representantes com abdome simétrico (Familia Pylochelidae), enquanto as 358 

outras seis tem como representantes os ermitões com o abdome assimétrico. 359 

Conseguem se locomover carregando suas conchas devido a seu abdome 360 

torcido, o qual está associado a urópodes modificados que, por sua vez, 361 

permitem com que se agarrem a columela da concha (McLaughlin 1983).  362 

Portanto, entende-se que as conchas vazias têm papel central na 363 

sobrevivência dos ermitões, sendo indicado como o recurso limitante na 364 

maioria das comunidades (Kellogg 1976, Hazlett 1981, Lancaster 1988). A 365 

presença das conchas na vida dos ermitões começa assim que passam da fase 366 

de vida planctônica larval para a bentônica juvenil. Para que ocorra o 367 

assentamento, as larvas de ermitões necessitam de conchas viáveis, podendo 368 

até postergar a metamorfose para a fase juvenil na ausência deste recurso 369 

(Harvey 1996).  370 

As conchas primariamente se tornam disponíveis para os ermitões 371 

após a morte de gastrópodes (ou outros moluscos) de forma em que a concha 372 
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não é destruída completamente. Existe inúmeros indícios de que os ermitões 373 

não escolhem as conchas de forma aleatória, tais organismos inspecionam 374 

uma série de atributos como tamanho, peso, espaço interno, presença de 375 

epibiontes, entre outros (Oliveira et al. 2018, Kremling & Zschummel 2021). 376 

A eficiência com que os ermitões escolhem as conchas se dá por meio de 377 

uma série de “pistas” visuais e químicas da qualidade do recurso em questão 378 

(Suárez-Rodríguez et al. 2019). 379 

Há tempos se discute se os ermitões poderiam, em situações extremas, 380 

remover os gastrópodes vivos de suas conchas para utilizar de tal recurso. 381 

No entanto, as evidências sugerem que tal evento é improvável, sendo nunca 382 

registrado (Laidre 2011). Dessa forma, a aquisição das inúmeras conchas que 383 

esses crustáceos irão utilizar durante todo seu desenvolvimento se dá por 384 

certas vias. Os ermitões podem obter novas conchas logo após o óbito de 385 

gastrópodes ou pela introdução dessas conchas por fatores abióticos, como 386 

pelo transporte por correntes d’água ou próprio desenterramento das conchas 387 

(Hazlett 1981). Outra forma de obter novas conchas é através das interações 388 

inter e intraespecíficas dos ermitões. Tais “trocas” podem ser ocasionadas 389 

quando uma nova concha é introduzida no ambiente e é ocupada por algum 390 

indivíduo, deixando sua antiga concha disponível, tal processo pode levar a 391 

uma cascata de trocas de conchas na comunidade de ermitões. Ocasionando, 392 

muitas vezes, o agrupamento de vários indivíduos, aumentando assim a 393 

chance de obter uma concha mais adequada (Hazlett 2013, Peres et al. 2018).  394 

Ainda, é possível que a obtenção da concha se dê através de confrontos 395 

agonísticos entre ermitões (Hazlett 1978, 1981, Burciaga et al. 2021). 396 

Ermitões ocupando conchas sub-ótimas tendem a iniciar combates por novas 397 

conchas e persistem por longos períodos (Tricarico & Gherardi 2007). A 398 

própria existência de um sistema complexo de combate entre os ermitões 399 

para expulsa-los de suas conchas (Lane & Briffa 2020) evidencia a 400 

importância da disputa por esse recurso.     401 
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A busca por conchas adequadas é uma constante na história de vida 402 

desses organismos, de modo que os ermitões estão sempre em busca de 403 

conchas “ideais” e assim que as ocupam, defendem seu recurso até em 404 

condições extremas (Turra & Gorman 2014). A ocupação de conchas 405 

adequadas reflete em vários aspectos na sobrevivência desses organismos, 406 

ermitões com conchas intactas apresentam uma resposta mais rápida aos 407 

predadores do que os que ocupam conchas danificadas (Gorman et al. 2018). 408 

Além de permanecerem reclusos (resposta antipredatória) por maiores 409 

períodos de tempo quando comparados com ermitões com conchas sub-410 

ótimas (Hazlett & Bach 2012).  411 

O que torna a questão ainda mais interessante é o fato que a adequação 412 

da concha ao ermitão é contexto-dependente, ou seja, em determinadas 413 

condições uma concha que considerada ideal se torna inadequada. O próprio 414 

ambiente influencia quais traços funcionais das conchas são selecionados 415 

pelos ermitões. Ermitões que vivem em locais com maior ação das ondas, 416 

tendem a ocupar conchas mais pesadas, evitando assim que sejam arrastados 417 

pelo alto hidrodinamismo (Argüelles et al. 2009). A presença de predadores 418 

no local também pode influenciar na concha ocupada: muitas vezes, ermitões 419 

ocupam conchas mais robustas que demandam uma maior energia para 420 

carrega-las para garantir uma proteção extra contra seus predadores (Arce & 421 

Córdoba-Aguilar 2018). Outro fator que pode influenciar na interação com 422 

as conchas é o estágio ontogenético. Foi reportado que fêmeas ovígeras de 423 

uma espécie de ermitão ocupam conchas com maior volume interno que 424 

permite acomodar e cuidar melhor da massa de ovos aderida a seu abdome 425 

(Ayres-Peres et al. 2008). 426 

Como vimos anteriormente, as conchas têm um papel crucial no 427 

estabelecimento dos ermitões em diversos locais. Dessa forma, a competição 428 

por esse valioso recurso dita a estrutura da comunidade de ermitões muitas 429 

vezes. Estudos anteriores relataram que as redes ecológicas de ermitões 430 



Introdução geral 

  19 

 

ocupando conchas de gastrópodes possuem uma topologia conhecida como 431 

“modular” (Rodrigues et al. 2020, da Silva et al. 2020, Silva et al. 2022), 432 

onde dentre todas as possíveis interações da rede, somente um subconjunto 433 

de espécies de ermitões interagem com um subconjunto de espécies de 434 

conchas. Formando assim os “módulos” que compõem a rede. Esse padrão 435 

sugere que as espécies de ermitões estão particionando o recurso, permitindo 436 

assim a coexistência estável dentro da comunidade já que determinadas 437 

espécies interagem com maior frequência com somente um subconjunto de 438 

conchas (que compõem seu módulo) dentre todas as espécies disponíveis. 439 

Assim, a enorme variação nos atributos morfológicos das conchas 440 

observadas, por exemplo, na enseada de Ubatuba (Figura 2), pode facilitar a 441 

utilização das mesmas por diferentes espécies de ermitões, até mesmo 442 

ermitões da mesma espécie em diferentes estágios ontogenéticos.  443 

Contudo, é importante mencionar que embora as conchas tenham um 444 

papel desproporcional no modo de vida dos ermitões, a competição e 445 

também a coexistência não dependem exclusivamente das conchas. Outros 446 

fatores como os recursos alimentares e a ocupação de diferentes micro-447 

habitat podem também explicar a coexistência das espécies de maneira 448 

conjunta. Embora os ermitões tenham o habito alimentar considerado como 449 

onívoros generalistas (Hazlett 1981, Lancaster 1988), que conseguem 450 

explorar uma ampla gama de recursos alimentares, diferentes estratégias de 451 

captura do alimento já foram descritas.  452 

No geral, os ermitões atuam como necrófagos, se alimentando de 453 

matéria orgânica em decomposição das mais variadas fontes. No entanto, 454 

algumas espécies podem agir como predadores ativos, procurando por 455 

potenciais presas enterradas no substrato (Caine 1975), ou até mesmo como 456 

animais filtradores, utilizando de suas antenas plumosas modificadas para 457 

capturar partículas de alimentos suspensas na coluna d´água (Bertini et al. 458 

2004, Ayres-Peres & Mantelatto 2008, Fantucci et al. 2009). Além disso, já 459 
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foi reportado que ermitões habitando a zona intertidal, atuando como 460 

generalistas carniceiros, possuíam dietas distintas (Tran 2014). Esse 461 

conjunto de informações indica que as espécies de ermitões podem estar 462 

particionando os recursos alimentares, além das conchas de gastrópodes, 463 

possibilitando assim a coexistência estável desses organismos. 464 

 465 

 466 

Figura 2.  Distribuições dos comprimentos dos atributos morfológicos para 467 

as dez espécies de gastrópodes estudadas nessa tese: Buccinanops 468 

cochilidium, Fusinus sp., Monoplex parthenopeum, Olivancillaria urceus, 469 

Semicassis granulata, Strombus pugilis, Siratus tenuivaricosus, Tonna 470 

galea, Zidona dufresneyi. SL = Shell length (comprimento da concha), SW 471 

= shell width (largura da concha), IV = Internal volume (volume interno) 472 

Weight = Peso.  473 

 474 

Objetivos e estrutura da tese 475 
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Nesta tese busco entender quais os possíveis mecanismos que 476 

permitem a coexistência de diferentes espécies de ermitões. De modo geral, 477 

mensuramos o tamanho e a sobreposição do nicho de cada espécie de ermitão 478 

estudada considerando as características morfológicas, bem como sua 479 

assinatura isotópica. Ainda, investigamos a utilização das conchas de 480 

gastrópodes pelos ermitões sob a perspectiva das redes de interações 481 

ecológicas. Especificamente, tratamos dos seguintes temas nos capítulos que 482 

compõem esta tese: 483 

 484 

Capítulo 1. Nesse capítulo investigamos como a diversidade de gastrópode 485 

impacta na diversidade de ermitões, bem como mensuramos o tamanho e a 486 

sobreposição de nicho interespecífico baseados nos atributos morfológicos 487 

dos ermitões e das conchas que os ocupam.  488 

 489 

Capítulo 2. A abordagem seguida nesse capítulo foi de investigar se as 490 

espécies estudadas ocupavam o mesmo nicho isotópico, evidenciando fontes 491 

alimentares semelhantes, e se estavam em posições tróficas similares.  492 

 493 

Capítulo 3. O último capítulo retoma estudos anteriores sob a interação de 494 

conchas de gastrópodes, dando um passo além nessa questão ao elucidar 495 

quais mecanismos mediam essa interação tão singular. Especificamente, 496 

discutimos qual a importância dos processos neutros ou baseados em nicho 497 

na adequação das conchas ocupadas pelos ermitões.  498 

 499 

Objetivo geral 500 

O objetivo do presente estudo é investigar a partição e sobreposição 501 

de diferentes dimensões do nicho de espécies simpátricas de ermitões, 502 
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evidenciando assim potenciais mecanismos de coexistência na região de 503 

Ubatuba – SP. 504 

 505 

As seguintes hipóteses foram testadas: 506 

1. A diversidade local de conchas de gastrópodes irá influenciar 507 

positivamente na diversidade de ermitões. 508 

2. A sobreposição dos atributos funcionais dos ermitões será maior que 509 

a sobreposição dos atributos funcionais das conchas ocupadas por 510 

ermitões. 511 

3. Observa-se uma diferença no nicho isotópico entre as diferentes 512 

espécies de ermitões, havendo, no entanto, uma sobreposição entre 513 

elas. 514 

4. Ermitões que atingem maiores tamanhos irão apresentar valores 515 

isotópicos de δ15N mais elevados (enriquecidos). 516 

5. A rede de interação entre ermitões e conchas vazias de gastrópodes 517 

terá uma topologia modular (com subgrupos de espécies interagindo 518 

mais entre si do que com outros subgrupos). 519 

6. Processos baseados em nicho apresentarão maior influência na 520 

adequação das conchas ocupadas por ermitões do que processos 521 

neutros. 522 

 523 

 524 
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CAPÍTULO I 649 

 650 

FUNCTIONAL DIVERSITY OF HERMIT CRAB – GASTROPOD 651 

SHELL INTERACTION: GASTROPOD SHELL PREDICTS HERMIT 652 

CRAB DIVERSITY  653 

 654 

ABSTRACT 655 

Hermit crabs are a classic example of the importance of resources in ecology. 656 

Remarkably, gastropod shell plays a vital role, being a valuable and disputable resource 657 

in hermit crab communities. Here, we investigated how gastropod shell diversity is 658 

associated with hermit crab diversity (taxonomic and functional). Also, we applied 659 

dynamic range boxes (dynRB) to examine the niche volume and overlap of sympatric 660 

coastal hermit crabs. We surveyed a hermit crab community in the southeastern Brazilian 661 

Coast. Morphological traits of hermit crabs and their occupied shells were incorporated 662 

as a proxy of niche estimate. Niche overlap occurred between every pair of hermit crab 663 

species, at least to some degree. Furthermore, we found a significant relationship between 664 

hermit crab diversity and shell diversity for both taxonomic and functional models. Our 665 

results suggest that hermit crab species that attain larger sizes are capable of interacting 666 

with a wide array of shell features, boosting their niche’s volume and intraspecific 667 

variability. While smaller hermit crabs are constrained to occupy a subset of smaller shells 668 

during all their ontogenetic development. Further, incorporating morphological features 669 

(functional traits) in the diversity measures allowed us to better explore this unique 670 

relationship in nature. Notably, as empty shell morphological features become more 671 

diverse it seems to be reflected on hermit crab diversity. Suggesting that heterogeneity in 672 

empty gastropod shells could provide enough variability to resource partitioning among 673 

and within hermit crab species, allowing stable coexistence in local communities. Our 674 

findings highlight the importance of an empty gastropod shell in the maintenance of 675 

hermit crab diversity. 676 

Keywords: functional diversity; species interaction; commensalism; dynRB; Paguroidea; 677 

niche overlap. 678 
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CAPÍTULO II 680 

 FORBIDDEN LINKS LEADS TO MORPHOLOGICAL MATCH BETWEEN 681 

HERMIT CRABS AND GASTROPOD SHELLS 682 

 683 

ABSTRACT 684 

Commensalistic networks are often underlooked in ecological network studies compared 685 

with mutualistic and antagonistic networks. However, it is known that these unilateral 686 

interactions also promote stabilizing effects on communities. Hermit crabs interact with 687 

empty gastropod shells, representing an obligate commensalistic association. Thus, shell 688 

adequacy is an important indicator of shell availability in hermit crab communities, which 689 

is measured using the shell adequacy index (SAI). Herein, we investigated which 690 

processes, i.e., forbidden links, morphological match, and abundance, influence the 691 

probability of interaction (reflecting in shell adequacy) among hermit crab species and 692 

empty gastropod shells, collected in the southeast Brazilian coast. Simulating values of 693 

shell adequacy under three different hypotheses (neutral, forbidden links, and 694 

morphological match). We recorded a total of 121 interactions being 5 hermit crab species 695 

occupying 10 gastropod shell species. Simulated weighted mean values of SAI were 696 

consistent with forbidden links and morphological match, indicating the importance of 697 

morphological traits in this interaction. Hence, our findings suggest that niche-based 698 

processes involving the adaptation of hermit crabs to the gastropod shells, and not 699 

abundance, are the most important drivers influencing the interaction between hermit 700 

crabs and empty gastropod shells. However, it is worthy to note that SAI is context-701 

dependent and would vary temporally and spatially among hermit crab communities. 702 

Even so, we highlight that interactions based on species niches better predicted the shell 703 

adequacy than neutral-based interactions, i.e. the abundance of shells in the environment. 704 

Keywords: match-mismatch, ecological networks, commensalism, shell adequacy index, 705 

resource partition. 706 
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RESUMO 708 

Estudos sobre redes ecológicas comensalistas são geralmente tratadas com menos afinco 709 

quando comparadas com as redes mutualísticas e antagonísticas. No entanto, sabe-se que 710 

essas interações unilaterais também são responsáveis por promover efeitos estabilizantes 711 

nas comunidades. Os ermitões interagem com conchas vazias de gastrópodes, 712 

representando assim uma associação comensalista e obrigatória, mesmo se tratando de 713 

uma parte corpórea de um gastrópode morto. Assim, a adequação da concha ocupadas 714 

(SAI) mostra-se como um indicador importante da disponibilidade de conchas nas 715 

comunidades de ermitões. Investigamos no presente estudo quais processos como: links 716 

proibidos, ajuste morfológico e abundância influenciam a probabilidade de interação 717 

(refletido na adequação da concha) entre as espécies de ermitões com as conchas de 718 

gastrópodes coletadas no litoral sudeste da costa brasileira. Utilizamos três diferentes 719 

hipóteses (neutra, links proibidos e ajuste morfológico) para simular os valores da 720 

adequação das conchas nos ermitões. Foi amostrado um total de 121 interações sendo 721 

composta por 5 espécies de ermitões interagindo com 10 espécies de gastrópodes. A 722 

média ponderada dos valores de SAI obtidas foram congruentes com a hipótese dos links 723 

proibidos e do ajuste morfológico, indicando a importância dos traços morfológicos nesse 724 

tipo de interação. Consequentemente, nossos resultados sugerem que os processos 725 

baseados em nicho, os quais envolvem as adaptações dos ermitões a ocuparem as conchas 726 

de gastrópodes, e não a abundância das espécies são os fatores mais importantes que 727 

influenciam a interação dos ermitões com as conchas vazias de gastrópodes. No entanto, 728 

é importante salientar o SAI é contexto dependente e pode variar temporalmente e 729 

espacialmente. Contudo, os resultados destacam que as interações baseadas nos nichos 730 

das espécies predizeram melhor a adequação das conchas do que as interações baseadas 731 

em processos neutros, como a abundância das conchas no ambiente.  732 

Palavras-chave: ajuste-desajuste, redes ecológicas, comensalismo, índice de adequação 733 

das conchas, partição de recurso.   734 
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CAPÍTULO III 735 
 736 

ISOTOPIC NICHE ANALYSIS OF SYMPATRIC HERMIT CRABS (CRUSTACEA: 737 

ANOMURA) REVEALS NICHE PARTITIONING AMONG GENERALISTS 738 

CONSUMERS 739 

 740 

ABSTRACT 741 

Even closely related species, that present resembling lifestyles and requires similar 742 

resources, avoid at least to some degree competition, developing mechanisms to attain 743 

stable coexistence. Hermit crabs are recognized as a generalist consumer capable of 744 

obtaining food items from diverse sources, showing resource overlap within and among 745 

species. In this study, we investigated the isotopic community to determine the species 746 

niche breadth, overlap, and trophic levels of sympatric hermit crabs in Ubatuba Bay, 747 

southeast Brazil. We chose two different approaches to measure isotopic niche size. Niche 748 

size is defined as (1) the occupation of individuals in stable isotope bi-plot (δ13C and 749 

δ15N) and (2) isotopic niche as a probability region in n-dimensional space and reduced 750 

elliptical regions (dimensions = 2). Stable isotope analysis indicated that hermit crabs 751 

vary in their niche size and occupied different trophic levels based on two different 752 

isotopic baselines. Also, we observed niche overlap in every pair of species. This suggests 753 

that hermit crabs present resource partition of food, which might be responsible for the 754 

coexistence of different species, avoiding competitive exclusion. Suggesting that hermit 755 

crabs not only compete with empty shells but as well feed from different food sources or 756 

vary in the contribution of each prey item, as reflected by their isotopic values. 757 

Keywords: stable isotopes, species coexistence, niche partitioning, trophic level, 758 

nicheROVER 759 
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RESUMO 761 

Até mesmo as espécies com alto grau de parentesco, que possuem estilos de vida e 762 

demandam de recursos similares, evitam competir entre si de alguma maneira, 763 

desenvolvendo mecanismos para permitir a coexistência estável. Os ermitões são 764 

considerados onívoros generalistas capazes de obter itens alimentares de diversas fontes, 765 

tendo assim uma sobreposição de recursos alimentares entre e nas mesmas espécies. No 766 

presente estudo, nós investigamos a comunidade isotópica dos ermitões para determinar 767 

a largura, sobreposição e níveis tróficas das diferentes espécies que ocorrem na enseada 768 

de Ubatuba, região sudeste do Brasil. Nós escolhemos duas abordagens para estimar o 769 

tamanho do nicho isotópico. O tamanho do nicho foi definido como (1) a área em que as 770 

assinaturas isotópicas dos indivíduos ocupam em duas dimensões isotópicas (δ13C e δ15N) 771 

e (2) como uma região baseada em probabilidade reduzida a elipses em que a assinatura 772 

isotópica dos indivíduos irão ocupar em um espaço n-dimensional. A análise de isótopos 773 

estáveis indicou que os ermitões variam em seu tamanho de nicho e ocupam diferentes 774 

níveis tróficos com base em duas bases tróficas diferentes. Além disso, observamos que 775 

a sobreposição de nicho ocorre entre cada par de espécies. Isso sugere que os ermitões 776 

apresentam uma partição de recursos alimentares, o que pode ser responsável pela 777 

coexistência de diferentes espécies, evitando assim a exclusão competitiva. Sugerindo 778 

que os ermitões não apenas competem por conchas vazias, mas também se alimentam de 779 

diferentes fontes de alimento ou variam na contribuição de cada item alimentar, conforme 780 

refletido por seus valores isotópicos. 781 

 782 

Palavras-chave: isótopos estáveis coexistência de espécies, partição de nicho, níveis 783 

tróficos, nicheROVER.  784 
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CONCLUSÃO GERAL 786 

Ao longo dos três capítulos que compõem esta tese, estudei quais as foram os 787 

possíveis fatores que permitem com que os ermitões habitem de maneira estável o mesmo 788 

local, bem como quais foram as consequências ecológicas desses mecanismos. Tendo em 789 

vista a característica única da interação de ermitões com as conchas vazias de gastrópodes 790 

conseguimos observar, mensurar e agregar novas informações sobre a partição de conchas 791 

entre as espécies de ermitões. Da mesma forma, demos um passo adiante ao elucidar quais 792 

processos ditaram, na maioria das vezes, essa singular interação. Ao que tudo indica os 793 

processos baseados em nicho, ou seja, aqueles que levam em conta os traços funcionais 794 

das espécies foram mais importantes para prever o padrão encontrado do que os processos 795 

neutros, ou seja, a própria abundância das espécies. Essas informações mostram quão 796 

distinta é a ocupação de conchas por ermitões quando comparado a outros tipos de 797 

interação, pois tal padrão é geralmente encontrado para interações mutualísticas, onde 798 

houve uma coevolução entre ambos lados da interação (Chomicki et al., 2019; Hembry 799 

et al., 2018; Thompson et al., 2013). Dessa forma obtemos novas informações sobre redes 800 

unilaterais comensalistas (metabiosis) pouco abordadas nos estudos de redes ecológicas.  801 

Além do mais, trouxemos novas informações sobre a visão comumente aceita dos 802 

ermitões como unicamente onívoros e generalistas (Hazlett, 1981; Kellogg, 1977; 803 

Lancaster, 1988). As diferentes espécies de ermitões estavam ocupando diferentes 804 

“porções” do nicho isotópica presente na comunidade, indicando possivelmente uma 805 

distinção nas fontes alimentares acessadas pelas diferentes espécies.  806 

No primeiro capítulo, detalhamos a relação bastante conhecida, porém 807 

supreendentemente pouco testada, entre a diversidade de gastrópode e a diversidade de 808 

ermitões. Como se esperava, locais que apresentaram uma maior diversidade de 809 

gastrópodes também apresentou uma maior diversidade de ermitões. A utilização de 810 

diferentes índices de diversidade corroborou com a robustez encontrada, à medida que 811 

incorporamos mais informações nos índices de diversidade, como a abundância das 812 

espécies e os dados morfológicos, a relação se mostrou mais ajustada. Ainda, as variáveis 813 

morfológicas dos ermitões, que podem ser entendidas como traços funcionais e refletem 814 

suas funções no ecossistema, apresentaram uma certa sobreposição entre as espécies 815 

estudadas. Assim como os traços funcionais das conchas que ocuparam.  816 

No segundo capítulo, mostramos que a interação de ermitões com as conchas de 817 

gastrópode era modulada pelo ajuste morfológico entre o tamanho corpóreo dos ermitões 818 
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e a abertura das conchas. Divergindo do que é esperado para redes não mutualísticas, as 819 

quais a abundância das espécies influencia muito mais na frequência de interação do que 820 

as características funcionais dos indivíduos. Corroborando com o padrão modular 821 

recorrente encontrado nas redes de ermitões e conchas de gastrópodes, dando um passo 822 

adiante na compreensão desse tipo de interação.  823 

No terceiro capítulo, mostramos que as diferentes espécies de ermitões variam em 824 

relação a sua assinatura isotópica, indicando que além de particionarem seu recurso vital 825 

(conchas) também pode ocorrer uma segregação nas fontes alimentares. Visto que as 826 

diferentes espécies de ermitões estavam ocupando diferentes níveis tróficos na 827 

comunidade estudada, variando de consumidores secundários a consumidores terciários.  828 

Em conclusão, acredito que essa tese contribui para o entendimento dos 829 

mecanismos que possibilitam a coexistência de espécies ecologicamente similares. Além 830 

disso, propomos novas abordagens para o estudo da ocupação de conchas por ermitões 831 

sob a luz das redes ecológicas, a qual ainda está muito restrita as regiões sul e sudeste da 832 

costa brasileira. Também, é promissor incorporar mais “eixos” que constituem o nicho 833 

das espécies para elucidar sua importância sob o referencial teórico da abordagem 834 

moderna de coexistência. Espero que esta tese estimule novas pesquisas sobre esta 835 

singular e fascinante interação na natureza.  836 

 837 

Fim. 838 
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